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O presente estudo busca investigar os efeitos independentes e 
compartilhados das variáveis ambientais e dos descritores espaciais na 
estrutura das metacomunidade macrobênticas de sistemas costeiros do 
sul do Brasil. Com base nestes efeitos pretende-se também explorar o 
tipo de dinâmica espacial envolvida na geração da diversidade das 
principais assembleias bênticas. Se as condições ambientais, 
principalmente as sedimentológicas, contribuírem para explicar as 
variações na estrutura das assembleias, um controle ambiental refletirá o 
papel do nicho na dinâmica das comunidades. Se, por outro lado, a 
distância espacial implicar em diferenças na dispersão das espécies 
dentro dos sistemas, a presença desta estrutura espacial também será 
determinante para a estruturação das assembleias, bem como para a 
dinâmica e biodiversidade estabelecida na região. As escalas de 
investigação possibilitaram a decomposição dos componentes espaciais 
e ambientais na explicação da diversidade beta das principais 
assembleias da comunidade macrobêntica. A mudança na composição 
de táxons entre os tipos de sistemas investigados (com o predomínio de 
Insecta e Oligochaeta nos lagos e de Polychaeta e Crustacea nas 
lagunas) indica diferenças na estrutura da comunidade bêntica de lagos e 
de lagunas, porém a estruturação dos táxons dentro das comunidades de 
cada sistema se dá de forma similar, sendo a diversidade beta regulada 
pela atuação conjunta dos fatores ambientais e espaciais. A porcentagem 
de explicação da variação dada pelos componentes ambientais e 
espaciais diferiu dependendo do táxon e do sistema costeiro investigado, 
sugerindo a ocorrência de dinâmicas distintas estruturando estas 
comunidades. Em geral, a distribuição dos táxons colonizadores das 
lagunas foram mais limitadas pelas distâncias geográficas entre os 
corpos d’água analisados. A distribuição dos táxons que ocupam os 
lagos mostrou variação dependendo do grupo taxonômico analisado. O 
estudo mostrou que a distribuição da macrofauna bêntica dos sistemas 
costeiro do sul do Brasil responde às variáveis espaciais e ambientais 
estruturas ao longo da paisagem. As variações na estrutura das 
assembleias podem ser explicados tanto pelos processo de dispersão 
quanto pelas habilidades das espécies frente às condições de nicho. 
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In this study we investigate the independent and shared effects of 
environmental and spatial filtering on local and regional scales, and its 
influence on the metacommunity structure of benthic macrofauna in the 
southern coastal systems of Brazil. Based in these effects, we also intend 
to explore what kind of spatial dynamics is linked to the generation of 
the main diversity patterns in benthic assemblages. If the environmental 
conditions, especially sediment, contribute to explain the variations in 
the structure of the assemblages, an environmental control will reflect 
the niche’s role in communities’ dynamics. On the other hand, if the 
spatial distance implies in differences in species’ dispersion within the 
systems, the presence of this spatial structure will also be important for 
the assemblages’ structure and for dynamics and biodiversity settled in 
the region as well. The scales of this research, within, allowed the 
decomposition of the spatial and environmental components in 
explaining the beta diversity of the macrobenthic communities’ main 
assemblages. Changes in taxa composition among the studied systems 
(with predominance of Insecta and Oligochaeta in lakes, and Polychaeta 
and Crustacea in coastal lagoons) indicates differences in benthic 
community structure of lakes and coastal lagoons, but taxa assembly 
inside the communities of each system is carried out similarly, with beta 
diversity regulated by the influence of environmental and spatial factors 
together. The percentage of variation given by environmental and spatial 
components differed depending on the taxon and on the coastal system 
investigated, suggesting an occurrence of distinct dynamics structuring 
these communities. Generally, the colonizing taxa distribution of coastal 
lagoons was more limited by the geographical distances among the 
studied waterbodies. The distribution of the taxa in the lakes showed 
variation depending on the taxonomic group analyzed. This study 
showed that the benthic macrofauna distribution of the southern 
Brazilian coastal systems responds to spatial and environmental 
variables across the landscape. The structural variations on the 
assemblages may be explained both by the dispersion process and the 
specie’s skill due to niche conditions. 
 
Keywords: beta diversity, environmental filter, lake, pond, spatial filter, 
variation partitioning.  
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1 INTRODUÇÃO  
 
O reconhecimento da estrutura espacial na investigação dos 
padrões de distribuição, abundância e interações de espécies estabelece 
as conexões entre os habitats locais e a biogeografia regional para 
reconstruir a história da biodiversidade entre regiões (Ricklefs e 
Schulter 1993). Tanto as variáveis ambientais que moldam as 
assembleias biológicas, quanto os fatores relacionados à história de vida, 
podem diferir em uma gama variada de escalas ao longo do espaço 
geográfico (Peres-Neto & Legendre 2010; Declerck et al. 2011). 
Variações acerca da capacidade de dispersão dos organismos, condições 
dos habitats locais e da dinâmica interna das comunidades podem 
influenciar na troca de táxons entre comunidades vizinhas e resultar em 
variações na composição local de espécies, determinando a diversidade 
beta na escala regional da paisagem (Leibold & Norberg 2004; Legendre 
2008; Anderson et al. 2011). 
Esta visão permite ampliar a escala geográfica de interesse, 
adicionando a estrutura espacial da paisagem, na qual as propriedades de 
um local dependem em grande parte dos processos externos a este, como 
no caso das migrações de indivíduos. A migração de múltiplas espécies 
entre habitats locais conecta comunidades vizinhas ao longo de uma 
paisagem, ocasionando variações na estrutura da metacomunidade 
estabelecida na região (Leibold et al. 2004). No contexto regional da 
paisagem, a colonização de novos habitats é proporcionada pelo 
conjunto regional de espécies que mantém as populações locais através 
da dispersão de indivíduos aptos para tal. Já a permanência e a 
perpetuação dos organismos, das populações e das comunidades 
dependem das condições ambientais locais e das interações com as 
espécies preestabelecidas (Ricklefs & Schulter 1993). 
Ao entender o papel relativo do espaço e do ambiente em 
moldar as assembleias ecológicas pode-se distinguir os processos que 
causam variações na composição de espécies ao longo da paisagem 
(Smith & Lundholm 2010). As condições ambientais e a disponibilidade 
de recursos necessários para os indivíduos ou espécies cumprirem seu 
modo de vida, ressaltam o papel da diferenciação do nicho ecológico 
(Hutchinson 1957) como mecanismo essencial para a manutenção da 
biodiversidade. Sob esta ótica, mudanças nas condições ambientais 
podem refletir em variações na estrutura das comunidades locais e 
provocar uma substituição gradual de espécies ao longo da 
metacomunidade (Cottenie 2005). Por outro lado, como a escala 
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espacial é intrinsecamente relacionada com a distância entre as manchas 
de habitat e a estrutura física da paisagem, variações nestes atributos 
podem refletir em mudanças na composição de espécies, de forma que 
as dissimilaridades na estrutura das comunidades tendem a aumentar 
com o aumento das distâncias entre as manchas (Rosindell et al. 2012).  
Tais fatores são importantes para a formulação de diferentes 
modelos que definem a estrutura das metacomunidades (Declerck et al. 
2011). A união dos padrões de distribuição da comunidade com os 
modelos de estruturação da metacomunidade pode ser obtida por meio 
da partição da variação em componentes ambientais e espaciais 
(Cottenie 2005, Diniz-Filho et al. 2012). A incorporação do espaço 
como preditor ou como covariável em modelos estatísticos é usada para 
evitar uma superestimação da importância dos fatores ambientais como 
condutores ecológicos (Borcard & Legendre 2002; Griffith & Peres-
Neto 2006; Peres-Neto & Legendre 2010), bem como para o 
entendimento das correlações espaciais na estruturação das comunidades 
(Borcard et al. 1992; Legendre et al. 2005; Peres-Neto et al. 2006).  
Esse procedimento permite, mesmo que indiretamente, quantificar o 
papel da dispersão em moldar os padrões de diversidade beta em uma 
dada região (Legendre et al. 2005; Dray et al. 2006; Landeiro et al. 
2012, Rojas-Ahumada et al. 2012, Gianuca et al. 2013). 
Modelos capazes de representar a organização das comunidades 
no espaço buscam integrar a heterogeneidade ambiental, as explanações 
de nicho e os processos de dispersão sob diferentes perspectivas de 
dinâmica das metacomunidades (Leibold et al. 2004; Cottenie 2005). Os 
modelos de metacomunidade propostos preveem que diferentes espécies 
poderão ter suas populações reguladas por diferentes tipos de dinâmicas 
espaciais, bem como pela interação dessas. A perspectiva do Seleção de 
Espécies (SE) assume que a dispersão é suficiente e se dá ao longo de 
uma paisagem heterogênea, que filtra as espécies aptas a ocuparem o 
nicho disponível.  Sob a ótica do Efeito de Massa (EM), o papel da 
elevada dispersão pode driblar os efeitos impostos pelas condições 
locais e interações de espécies, permitindo assim a (re)estruturação das  
metacomunidades. A Dinâmica de Manchas (DM) rege que a dispersão 
entre as múltiplas manchas de habitats é baixa, de forma que o sucesso 
de colonização de novas manchas depende do balanço entre habilidades 
competitivas e de dispersão de espécies. Já no tocante ao Modelo Neutro 
(NM), assume-se a equivalência ecológica em comunidades com limites 
à dispersão, de forma que independente das condições ambientais, 
eventos estocásticos e randômicos podem ocasionar variações na 
composição das comunidades ao longo da paisagem. Como estes 
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modelos não são mutuamente exclusivos, diferentes dinâmicas podem 
atuar conjuntamente na estruturação das metacomunidades (Logue et al. 
2011; Winegardner et al. 2012). Neste contexto, as comunidades podem 
ser vistas como Neutras em um determinado momento, sendo a seleção 
de espécies ora influenciado pelos limites de dispersão (PD) ora pela 
ausência deles (ME). 
A estruturação de comunidades bênticas em sistemas costeiros é 
fortemente influenciada pelas condições físico-químicas do ambiente, 
sendo as características do sedimento um dos principais fatores 
responsáveis por diferenças na distribuição dos grupos biológicos 
(Heino 2000; Teske & Wooldridge 2003; Fonseca & Netto 2006; Pech 
et al. 2007). A presença de diferentes tipos de sistemas costeiros, como 
no caso de lagos e lagunas, pode influenciar na distribuição local e 
regional das espécies. O grau de conectividade entre estes sistemas e a 
sua posição transicional entre os ecossistemas marinhos e continentais 
pode refletir em diferenças nas importâncias relativas dos componentes 
espaciais e ambientais em estruturar as assembleias (Pérez-Ruzafa et al. 
2010). Desta forma, a composição das espécies pode variar de acordo 
com as características ambientais de cada sistema, ou ainda com as 
distâncias geográficas e os limites de dispersão presentes ao longo da 
paisagem.  
O presente estudo busca investigar os efeitos independentes e 
compartilhados das variáveis ambientais e dos descritores espaciais, a 
fim de discutir a influência dos fatores locais e regionais na estrutura das 
metacomunidade macrobênticas de sistemas costeiros do sul do Brasil. 
Com base nestes efeitos pretende-se também explorar o tipo de dinâmica 
espacial envolvida na geração da diversidade das principais assembleias 
bênticas. Se as condições ambientais, principalmente as 
sedimentológicas, contribuírem para explicar as variações na estrutura 
das assembleias, um controle ambiental refletirá o papel do nicho na 
dinâmica das comunidades. Se, por outro lado, a distância espacial 
implicar em diferenças na dispersão das espécies dentro dos sistemas, a 
presença desta estrutura espacial também será determinante para a 
estruturação das assembleias, bem como para a dinâmica e 




2 MATERIAL E MÉTODOS 
 
2.1 Área de estudo 
 
 O estudo foi desenvolvido ao longo de aproximadamente 600 
km da costa atlântica do sul do Brasil, entre as coordenadas geográficas 
26°13'10,83"S–48°31'1,85"O e 29°15'15,58"S–49°43'47,33"O (Figura 
1). Os sistemas costeiros investigados são geologicamente recentes e 
com influências diretas e indiretas do ambiente marinho. Podem ser 
classificados de diversas maneiras, seja do ponto de vista hidrológico, 
relativo a influência das maré, ou quanto aos aspectos geomorfológicos 
relacionados a erosão, transposição e deposição (Tagliapietra et al. 
2009). Neste contexto, estes sistemas foram aqui denominados de lagos 
e lagunas costeiras. Os lagos representam os sistemas fechados, isolados 
do ambiente marinho por barreiras de sedimentação ou, embora 
conectados, não sofrem intrusão salina (Esteves 1998; Horn Filho 2003; 
Esteves et al. 2008). As lagunas constituem os corpos de águas rasos 
abertos permanentemente ou intermitentemente com o oceano adjacente 
por uma barreira (Kjerfve 1994; Tagliapietra et al. 2009). 
 
2.2 Delineamento amostral e tratamento das amostras 
 
 O delineamento amostral seguiu o modelo hierárquico (Figura 
2), sendo estabelecidos 10 lagos e 10 lagunas ao longo da costa. O 
critério de seleção das lagoas foi a distância mínima de um quilômetro 
de extensão em pelo menos um dos seus eixos (Norte-Sul; Leste-Oeste). 
Para as análises, o conjunto de lagos e lagunas serão denominados de 
locais. Em cada local foram tomadas amostras nas regiões interna e 
externa, correspondente à posição mais protegida e mais exposta em 
relação ao oceano adjacente, respectivamente. Nestas regiões foram 
ainda definidos três pontos nos quais foram obtidas quatro unidades 
amostrais. Três amostras foram utilizadas para as análises da 
macrofauna e uma para as análises sedimentológicas. As coletas foram 
realizadas durante o verão, entre os meses de dezembro de 2010 e 
fevereiro de 2011. As coordenadas geográficas de cada ponto amostral 
foram obtidas por meio de um sistema de posicionamento geográfico 
(GPS Garmim e-Trex Legend).  
O estudo foi conduzido na região litorânea dos ambientes 
lênticos a aproximadamente 1 m de profundidade. As amostras foram 
tomadas por meio de um coletor de 15 cm de diâmetro e 10 cm de 
altura, triadas em campo com peneira de malha 500 µm e fixadas em 
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Acaraí Laguna  26°16'38,30"S  48°32'31,45"O 
Barra Velha Laguna  26°34'45,87"S 48°40'12,77"O 
Lagoa da 
Conceição 
Laguna  27°35'19,31"S  48°26'58,05"O 
Lagoa do Peri Lago  27°43'46,98"S 48°31'17,16"O 
Lagoinha do 
Leste 
Laguna  27°46'19,29"S  48°29'29,26"O 
Garopaba Laguna  28° 3'44,82"S  48°38'45,66"O 
Ibiraquera Laguna  28° 8'40,86"S  48°40'37,26"O 
Lagoa Doce Lago  28°10'22,56"S 48°40'52,92"O 
Laguna Laguna  28°20'3,30"S  48°45'44,34"O 
Camacho Laguna  28°35'54,72"S 48°53'49,74"O 
Figueirinha Lago  28°39'34,46"S  48°58'53,42"O 
Corrente Lago  28°41'19,98"S  49° 1'41,16"O 
Bonita Lago  28°42'5,04"S  49° 4'41,82"O 
Urussanga Laguna  28°47'35,75"S  49°12'58,52"O 
Faxinal Lago  28°50'23,82"S  49°16'6,38"O 
Farofa Lago  28°57'15,24"S  49°25'19,14"O 
Caverá Lago  29° 3'19,38"S  49°33'14,54"O 
Cortada Lago  29° 7'14,82"S  49°33'27,24"O 
Tapera Lago  29°14'18,42"S  49°39'27,60"O 













Figura 1. Mapa com a localização geográfica dos lagos e lagunas costeiras 






formol 4%. Em laboratório, a fauna foi contada e identificada sob 
microscopia até o menor nível taxonômico possível. Após separação da 
fauna, os restos vegetais (biodetritos) bem como os restos de conchas 
(material biogênico) presentes nas amostras biológicas foram separados, 
secos em estufa a 60°C por um período mínimo de 24 horas e pesados 
posteriormente (balança Quimis precisão 0,001). Para caracterização 
sedimentológica, as partículas arenosas foram processadas por 
peneiramento em intervalos de um phy de tamanho, enquanto que para 
partículas finas seguiu-se o método indireto da pipetagem (Suguio 
1973). O conteúdo de matéria orgânica foi determinado pela perda de 
peso após ignição a 600°C por 2 horas. Os teores de carbonato foram 
determinados por perda de peso após reação química com ácido 
clorídrico 15% (Gross 1971). As variáveis ambientais utilizadas nas 
análises incluíram as classes granulométricas cascalho, areia muito 
grossa, areia grossa, areia média, areia fina, areia muito fina, silte 
grosso, silte médio, silte fino, silte muito fino e argila, juntamente com 
os teores de matéria orgânica, carbonato, material biogênico e 
biodetritos (Apêndice B). 
 
2.3 Análises estatísticas 
 
 O padrão de distribuição espacial das amostras da macrofauna 
bêntica e das variáveis ambientais entre os tipos de sistema (lago e 
laguna), locais dentro de cada sistema e região dentro de cada local foi 
evidenciado pela Análise de Coordenadas Principais (PCoA) e testado 
pela Análise Multivariada de Permutação (PERMANOVA; Anderson 
2005). Utilizou-se o método de permutação de resíduos sob um modelo 
completo (“residuals under the full model”) com 9999 repetições 
(Anderson 2001; McArdle & Anderson 2001). O fator “tipo” foi 
considerado fixo e cruzado, enquanto que os fatores “local” e “região” 
foram considerados aninhados e randômicos. A extensão espacial das 
amostras foi de dezenas de quilômetros entre os diferentes locais 
amostrados (lagos e lagunas), de quilômetros entre as regiões interna e 
externa de cada local, de centenas de metros entre os pontos amostrais e 
na escala de metros entre as amostras. Adicionalmente, a variância 
(dispersão) das amostras da fauna e das variáveis ambientais entre os 
diferentes tipos de sistema costeiro foi analisada pelo método da 
dispersão permutacional (PERMDISP; Anderson 2004). Para tal foram 
obtidas as distâncias médias dos pontos amostrais em relação ao 
centroide de seu respectivo grupo (lago ou laguna) em um espaço 
multivariado de coordenadas principais. Esta abordagem é um teste 
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multivariado análogo ao teste de Levene de homogeneidade das 
variâncias e tem sido amplamente utilizado como um meio para avaliar 
a diversidade beta entre pontos amostrais (Anderson et al. 2006). A 
distância média do centroide ao grupo é uma medida do turnover de 
espécies, ou da diversidade beta na região em questão, sendo que quanto 
maior a dispersão maior a diversidade beta (Landeiro et al. 2012).   
 Para avaliar as contribuições relativas de processos ambientais e 
espaciais em explicar a estrutura das comunidades bênticas foram 
selecionadas as seis assembleias dominantes numericamente nas lagunas 
(Polychaeta, Mollusca e Crustacea) e nos lagos (Chironomidae, 
Oligochaeta e Mollusca). Para o conjunto de espécies de cada 
assembleia em separado fez-se a partição da variação a partir da análise 
de redundância (RDA) das abundâncias (Borcard et al. 1992; Legendre 
& Legendre 1998). Foram rodadas análises separadas para o conjunto de 
variáveis espaciais e ambientais. Variáveis ambientais usadas foram 
aquelas relacionadas com as características dos sedimentos. Os 
descritores espaciais utilizados nas análises foram obtidos pelo método 
das coordenadas principais de matrizes de vizinhança (“principal 
coordinates of neighbor matrices”– PCNM), que transforma pares de 
coordenadas geográficas em uma matriz truncada de distância 
euclidiana. Os autovetores gerados são os PCNMs utilizados como 
variáveis espaciais nas análises (Griffith & Peres-Neto 2006). Os 
primeiros PCNM gerados representam as escalas maiores de amplitude 
sendo que cada PCNM sucessivo representa escalas mais finas de 
variação (Borcard & Legendre 2002). A partir da significância dos  
modelos ambientais e espaciais gerados pelas RDAs procedeu-se com a 
seleção dos componentes de variação. A variação na matriz de cada 
assembleia foi decomposta em componentes de explicação [a] 
puramente ambientais, [b] tanto espaciais quanto ambientais, [c] 
puramente espaciais e [d] residual ou não explicado (Figura 3; Borcard 
et al. 1992; Legendre et al. 2005; Peres-Neto et al. 2006; Okuda et al. 
2010).  
A fim de evitar erros do Tipo I e superestimar a quantidade de 
variação explicada, realizou-se a seleção das variáveis ambientais e 
espaciais antes da partição (Blanchet et al. 2008). Os resultados da 
partição da variância foram baseados na fração ajustada (R
2
 ajustado). A 
significância das frações ambientais e espaciais em explicar a variação 
na comunidade foi analisada a partir de testes de permutação utilizando 
999 randomizações (Peres-Neto et al. 2006; Peres-Neto & Legendre 
2010). Para estimativas não tendenciosas de partição da variação 
baseadas em RDA e para controlar o problema da ausência de 
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linearidade entre os dados brutos de abundância da macrofauna bêntica 
foi precedido a transformação “Hellinger” (Legendre & Gallagher 
2001). As variáveis ambientais por sua vez foram transformadas em Log 
(x+1). Pontos amostrais sem ocorrência de indivíduos foram removidos 
das análises. A análise multivariada de permutação foi conduzida 
através do programa PERMANOVA (Anderson 2005), enquanto que as 
demais análises estatísticas foram conduzidas no ambiente R (R Core 
Team 2012). 
 
Figura 2. Representação esquemática da Partição da variação na matriz de 
abundância das espécies da macrofauna bêntica (Y) entre os dois conjuntos de 
variáveis explanatórias X e W. A fração [a] corresponde à porcentagem de 
variação explicada exclusivamente pelas variáveis ambientais. A interseção [b] 
representa a porcentagem de variação explicada pelo efeito compartilhado dos 
preditores ambientais e espaciais. Fração [c] representa a variação explicada 




3 RESULTADOS  
 
Ao longo das lagoas costeiras foram coletados 59457 indivíduos 
representantes de 109 espécies, distribuídas em 51 famílias, 9 classes e 6 
filos de macroinvertebrados bentônicos. No geral, Mollusca foi o grupo 
mais representativos em termos de abundância de indivíduos. Enquanto 
que em termos de riqueza de espécies Insecta (Chironomidae) e 
Annelida (Oligochaeta e Polychaeta) foram os grupos mais expressivos. 
Lagos e lagunas apresentaram comunidades diferentes em termos de 
riqueza e abundância de espécies, apresentando os lagos uma riqueza 
taxonômica relativamente maior que as lagunas, contendo 61% do total 
de táxons registrados. O contrário ocorreu em termos de abundância, a 
qual foi mais elevada nas lagunas (69% do total de indivíduos). Dentre 
os táxons registrados, 41 tiveram suas ocorrências restritas as lagunas e 
55 foram exclusivas dos lagos, sendo que apenas 13 táxon foram 
comuns a ambos os tipos de sistemas costeiros. Insecta esteve mais 
presentes nos lagos, juntamente com os Oligochaeta, ao passo que nas 
lagunas Polychaeta e Crustacea foram mais expressivos (Apêndice 1).  
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A análise multivariada de permutação detectou diferenças 
significativas na estrutura da macrofauna bêntica entre o conjunto de 
lagos e de lagunas (F(1,18)=11,98; P=0,0001). Na figura 3A pode-se 
observar esta dissimilaridade na composição taxonômica através da 
disposição dos polígonos, os quais não estão sobrepostos, evidenciando 
assim a separação da macrofauna entre estes sistemas. Da mesma forma, 
a análise demonstrou haver diferenças na composição taxonômica entre 
os locais dentro de cada tipo de sistema (F(18,20)=3,83; P=0,0001) e entre 
as regiões internas e externas dentro destes locais (F(20,80)=3,48; 
P=0,0001). Já para às variáveis ambientais (Apêndice 2) o teste 
demonstrou não haver diferenças significativas entre lagos e lagunas 
(F(1,18)=0,80; P=0,5518). A sobreposição dos polígonos (Figura 3B) 
ressalta esta similaridade quanto aos atributos ambientais nestes dois 
tipos de sistemas. Por outro lado, foram detectadas diferenças no padrão 
de distribuição das variáveis ambientais entre os locais dentro destes  
sistemas (F(18,20)=2,65; P=0,0001), assim como entre as regiões de 
amostragem de cada local (F(20,80)=7,36; P=0,0001). A análise 
multivariada de dispersão (Figura 3) demonstrou que a distância média 
dos pontos amostrais em relação ao ponto médio de cada grupo 
(centroide) foi semelhante entre lagos e lagunas, seja para os dados das 
espécies (F=0,0041; P=0,94) como para as variáveis ambientais 
(F=3,526; P=0,062). 
As porcentagens de explicação das variações ambientais e 
espaciais foram diferentes para cada um dos três grupos taxonômicos 
selecionados para cada tipo de ambiente aquático (Tabela 2). Os testes 
de permutação para as análises de redundância foram significativos 
tanto para os dados ambientais quanto espaciais. A partição dos 
componentes ambientais e espaciais explicativos da variação diferiu 
dependendo do táxon e do sistema costeiro investigado. Em geral, a 
distribuição dos táxons colonizadores das lagunas foram mais limitadas 
pelas distâncias espaciais. A distribuição dos táxons que ocupam os 
lagos mostrou variação dependendo do grupo taxonômico analisado.  
Nas lagunas, para as assembleias de Polychaeta as variáveis 
ambientais retidas após o procedimento de seleção (forward selection) 
foram material biogênico, areia muito fina e biodetrito, ao passo que os 
filtros espaciais selecionados foram aqueles relacionados com as 
maiores amplitude espaciais. Estas variáveis explicaram 37% 
(R
2
y|x,w|adj=0,366; P=0,0002) da variação encontrada na estrutura desta 
comunidade. O componente puramente ambiental explicou 
6%(R
2
y|x,w|adj=0,062; P=0.001), enquanto que a fração somente espacial 
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Figura 3. Análise de dispersão permutacional para os dados de abundância de 
espécies da macrofauna bêntica (A) e para as variáveis ambientais do 







foi responsável por 17% da variação (R
2
y|x,w|adj =0,168; P=0,0002). A 
porcentagem da variação compartilhada entre as variáveis ambientais e 
espaciais foi de 13% (R
2
y|x,w|adj=0,134). A distribuição dos Polychaetas 
Sigambra grubii e Capitella esteve mais associada à presença de 
sedimentos com presença de material biogênico enquanto que 
Heteromastus similis, Nephtys fluviatilis e Laeonereis acuta 
demonstraram preferência por sedimentos com maiores concentrações 
de biodetrito (Figura 4A).  
Para as assembleias de Crustacea as variáveis ambientais 
selecionadas foram material biogênico, areia muito fina e argila. Dos 17 
PCNMs gerados 9 foram selecionados. Estas variáveis preditivas 
explicaram  47% (R
2
y|x,w|adj=0,467; P=0,0002) da variação encontrada. O 
componente puramente ambiental representou apenas 10% do total de 
variação explicada (R
2
y|x,w|adj=0,096; P=0.001), ao passo que a fração 
puramente espacial foi responsável por 37% da variação (R
2
y|x,w|adj 
=0,367; P=0,0002). A porcentagem da variação dada pelas variáveis 
ambientais estruturadas espacialmente foi menor que 1%, sendo esta 
fração pouco representativa em relação às demais (R
2
y|x,w|adj=0,003). O 
tanaidaceo Kalliapseudes schubartii dominou numericamente e foi o 
crustáceo mais presente nas lagunas, tendo sua distribuição associada à 
sedimentos com predomínio de areia muito fina, assim como o anfípoda 
Corophium e os Ostracoda (Figura 4B).  
Para a malacofauna das lagunas as variáveis ambientais retidas 
nas análises foram areia grossa, material biogênico e argila, e os filtros 
espaciais selecionados foram os PCNMs 1, 2, 3, 13 e 4, do total de 17 
gerados. Estas foram as principais variáveis que influenciaram na 
distribuição da fauna e que juntas explicaram 40% (R
2
y|x,w|adj=0,402; 
P=0,0002) da variação. O componente puramente ambiental representou 
apenas 6% deste total explicado (R
2
y|x,w|adj=0,059; P=0.005), ao passo 
que a fração puramente espacial foi responsável por 18% da variação 
(R
2
y|x,w|adj =0,183; P=0,0002). A porcentagem da variação dada pelas 
variáveis ambientais estruturadas espacialmente foi equivalente à 16% 
(R
2
y|x,w|adj=0,159). O gastropoda Heleobia australis foi a espécies mais 
abundante e presente ao longo das lagunas e sua distribuição esteve 
preferencialmente associada aos sedimentos com presença de material 
biogênico (Figura 4C). 
Nos lagos, as variáveis ambientais preditivas que mais 
influenciaram na sua distribuição malacofauna foram teor de carbonato 
e matéria orgânica, material biogênico, silte grosso e cascalho. Os filtros 
espaciais selecionados foram 7, 1, 2, 4 e 6, indicando também variações 
nas escalas mais amplas. Para este grupo, as variáveis ambientais e 
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espaciais também explicaram 40% da variação encontrada 
(R
2
y|x,w|adj=0,400; P=0,0002). O componente puramente ambiental foi 
responsável por boa parte desta variação, explicando 21% da mesma 
(R
2
y|x,w|adj=0,209; P=0.0002) enquanto que a fração puramente espacial 
foi responsável por apenas 7% da variação (R
2
y|x,w|adj =0,073; P=0,002). 
O efeito compartilhado das variáveis ambientais e espaciais representou 
12% da variação explicada (R
2
y|x,w|adj=0,117). Os bivalves dominantes 
numericamente nas amostras, Cyanocyclas e Pisidium, demonstraram 
preferência por sedimentos com teores mais elevados de carbonato e 
com silte grosso e material biogênico, respectivamente (Figura 5A). 
Nos lagos, as variações observadas na composição das 
assembleias de Chironomidae estiveram relacionadas tanto às variáveis 
ambientais quanto as espaciais. As variáveis ambientais selecionadas 
foram material biogênico, areia fina, teor de carbonato, silte médio e 
grosso, areia média e grossa, biodetritos e cascalho. Dos 10 PCNMs 
gerados 7 foram selecionados (2, 5, 1, 7, 4, 6 e 8). Estas variáveis em 
conjunto foram responsáveis por explicar 72% da variação encontrada 
(R
2
y|x,w|adj=0,718; P=0,0002). Desta variação, 27% (R
2
y|x,w|adj=0,272; 
P=0.0002) deve-se exclusivamente às variáveis ambientais ao passo que 
29% corresponde à porcentagem de explicação dada pelo componente 
puramente (R
2
y|x,w|adj =0,292; P=0,0002).  A fração de explicação dada 
pelas variáveis ambientais estruturadas espacialmente representou 15% 
da variação explicada (R
2
y|x,w|adj=0,153).  O Chironomidae Caladomya 
ortoni teve sua distribuição associada à sedimentos com granulometria 
fina (areia fina) e com presença de biodetritos. Sedimentos mais 
grosseiros influenciaram na distribuição de Goldichironomus, 
Djalmabatista e Lopescladius. A distribuição de Cladotanytarsus esteve 
associada a presença de material biogênico no sedimento (Figura 5B). 
As variáveis ambientais mais relacionadas com a distribuição 
das assembleias de Oligochaetas de lagoas foram carbonato, argila, areia 
média e grossa, e dos 10 filtros espaciais gerados 8 foram selecionados. 
As variações encontradas na estrutura desta comunidade foram 
explicadas tanto pelas variáveis ambientais quanto espaciais, perfazendo 
um total de 52% (R
2
y|x,w|adj =0,520; P=0,0002). O componente 
puramente espacial foi responsável por boa parte desta explicação, 
correspondendo 27% (R
2
y|x,w|adj =0,267; P=0,0002). As variáveis 
ambientais estruturadas espacialmente explicaram 19% (R
2
y|x,w|adj 
=0,193) ao passo que as variáveis ambientais sozinhas respondem por 
apenas 6% deste total de variação explicada (R
2
y|x,w|adj =0,057; 
P=0,0002). Os oligoquetas Pristinella e Dero tiveram sua distribuição 
associada à sedimentos mais argilosos, ao passo que Megadrili ocorreu 
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preferencialmente em sedimentos com predomínio de areia grossa. 
Sedimentos com teores mais elevados de carbonato influenciaram na 




As variações detectadas na estrutura e composição da 
comunidade macrobêntica são reflexos das variáveis ambientais e 
espaciais mensuradas, assim como de variáveis ambientais estruturadas 
ao longo do espaço geográfico. A gênese destes sistemas costeiros 
moldou os aspectos fisiográficos da paisagem, assim como as 
características ambientais dos sedimentos bentônicos dos lagos e 
lagunas costeiras. Esta paisagem é constituída por uma matriz 
sedimentológica sobre a qual se observam diferentes manchas de 
habitats (lagos e lagunas) com características ambientais variáveis e, 
principalmente, com comunidades bênticas distintas. Lagos e lagunas 
diferiram entre si em relação à estrutura e composição de espécies. No 
entanto, a dispersão na composição das assembleias dos lagos foi similar 
a das lagunas. Por outro lado, estes sistemas não diferiram entre si em 
relação às variáveis ambientais. Da mesma forma, a variância na 
distribuição das características do sedimento dos lagos foi semelhante a 
das lagunas, ou seja, a heterogeneidade ambiental dos dois tipos de 
sistema não difere significativamente.  
Com isso, pode-se inferir que embora a riqueza taxonômica seja 
diferente dentre os lagos e lagunas e entre estes sistemas, a dispersão de 
táxons dentro deles se dá de forma semelhante, ou seja, ambos possuem 
a mesma diversidade beta ao longo da paisagem. Como a estruturação 
das comunidades bênticas ao longo da paisagem é determinada tanto 
pelos fatores relativos ao espaço quanto ao ambiente, estes fatores, 
embora em porcentagens relativas diferenciadas sugerem a combinação 
de processos neutros e relativos ao nicho atuando como condutores da 
diversidade beta na região. A mudança na composição de táxons entre 
os tipos de sistemas investigados (com o predomínio de Insecta e 
Oligochaeta nos lagos e de Polychaetas e Crustacea nas lagunas) indica 
diferenças na estrutura da comunidade bêntica de lagos e de lagunas, 
porém a estruturação dos táxons dentro das comunidades de cada 
sistema se dá de forma similar, sendo a diversidade beta regulada pela 
atuação conjunta dos fatores ambientais e espaciais (Weiher & Keddy 
2001; Cottenie 2005; Pandit 2009). Desta forma, independente da 
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Figura 4. Plotagem bidimensional da análise de redundância para os dados de 
abundância taxonômica de Polychaetas (A), Crustacea (B) e Mollusca (C) em 






Figura 5. Plotagem bidimensional da análise de redundância para os dados de 
abundância taxonômica de Mollusca (A), Chironomidae (B) e Oligochaeta (C) 






outro sistema costeiro poderão se estabelecer desde que passem por 
outro filtro, o ambiental.  
O padrão de distribuição da macrofauna bêntica relativo às 
condições de nicho pressupõe a existência de um ambiente favorável, 
sobre o qual os organismos podem interagir e repartir recursos (McGill 
et al. 2006). Desta forma, o sucesso da colonização em um novo lago ou 
laguna depende das condições de nicho preestabelecidas e envolve um 
número variável de fatores, como a disponibilidade de recursos, 
interações de espécies e estrutura dos habitats (Leibold & McPeeck 
2006). Diferenças nas características do sedimento dos lagos e lagunas 
podem influenciar no grau de variação no espaço de nicho e 
consequentemente, na distribuição das espécies. Em casos de 
sobreposição de nicho, espécies com características similares podem se 
especializar em diferentes condições ambientais para evitar exclusão 
competitiva (Urban et al. 2008). Para espécies mais especialistas, as 
condições locais do ambiente tendem a ser mais determinantes para a 
sua distribuição, o que leva a inferência de que uma seleção de espécies 
está atuando como processo determinante na estrutura e dinâmica destas 
comunidades (Pandit et al. 2009). No entanto, em caso de limitação de 
recursos, competidores menos adaptados a esta condição ambiental 
podem dispersar até outros sistemas em busca de habitats mais 
favoráveis ao seu estabelecimento. Esta elevada dispersão pode suportar 
a sobreposição de nichos e permitir o estabelecimento de competidores 
menos adaptados em locais considerados marginais, resgatando assim as 
populações (Urban et al. 2008).  
Desta forma, o movimento de indivíduos entre e dentro dos 
sistemas costeiros pode favorecer a presença de espécies dentro da 
região e a troca das mesmas entre os diferentes habitats, elevando a 
diversidade na escala da paisagem (Stendera & Johnson 2005). Porém, 
esta dinâmica espacial está sujeita aos eventos estocásticos, 
demográficos e de interações das comunidades, os quais podem impor 
um limite (filtro) no número de espécies em uma comunidade (Leibold 
et al. 2004). As variáveis espaciais, também conhecidas como filtros, 
refletem as distâncias geográficas entre lagos e lagunas e podem 
representar indiretamente variáveis inexploradas (p.ex., dispersão, pulso 
de recrutamento, resistência e persistência larval), determinando assim o 
padrão espacial encontrado (Borcard & Legendre 2002; Dray et al. 
2006; Griffith & Peres-Neto 2006; Peres-Neto & Legendre 2010; 
Landeiro 2012). Os processos espaciais refletem a presença de limites à 
dispersão da macrofauna bêntica dentro dos sistemas analisados. Estes 
limites podem ser impostos tanto pelos modos de dispersão das espécies 
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(Zilli & Marchese 2011) quanto pelo grau de conectividade dos 
mesohabitats (Declerck et al. 2011) e em ambos os casos podem ser 
acentuados pelos eventos estocásticos e randômicos. Quando 
consideramos que os modos de dispersão variam entre as assembleias e 
que o grau de conectividade difere entre os sistemas costeiros, mais de 
um modelo de dinâmica pode emergir na estruturação das comunidades 
bênticas. A dispersão da macrofauna nestes sistemas vai além da 
colonização (recrutamento) do substrato. Ela ocorre primariamente na 
coluna da água, tem um grande componente passivo e envolve percursos 
em grandes distâncias (Palmer et al. 1996). Além disso, as vias 
disponíveis para que as espécies possam migrar de um corpo d’água ao 
outro são a aquática, a terrestre e a aérea.  
Nesse contexto, dentre as lagunas, como a conectividade via 
oceano adjacente é maior, os limites físicos de dispersão aparentam ser 
menos expressivos em provocar variações na estrutura das comunidades. 
Desta forma, a conexão entre as lagunas via oceano adjacente facilitaria 
a troca de indivíduos entre elas, de forma que o fluxo de água pode 
transportar organismos passivamente ou através de migrações 
intencionais, sobre distâncias mais amplas. Embora as barreiras física da 
paisagem aparentam ser menores dado a conectividade marinha, 
distúrbios aleatórios do ambiente marinho podem impor limites à 
dispersão da fauna sobre longas distâncias, o que justificaria o elevado 
poder de explicação das distâncias espaciais na estruturação  das três 
assembleias analisadas em separado. O hidrodinamismo nestes 
ambientes influencia os padrões espaciais ao determinar a distribuição 
principalmente das larvas planctônicas de Polychaeta, Crustacea e 
Mollusca em largas escalas, através das correntes oceânicas ou 
arrastadas para dentro das enseadas pelas variações da maré. Desta 
forma, apesar da possibilidade destes organismos dispersarem o 
movimento da água influencia nos padrões espaciais ao determinar a 
distribuição das larvas sobre distâncias geográficas mais amplas (Trush 
1991) o que pode impor limites para a chegada dos organismos em 
outras lagunas bem como ao seu estabelecimento.  
No caso das assembleias de Polychaeta, o componente espacial 
foi responsável por mais da metade da variação explicada. Parte desta 
explicação pode ser reflexo da fração representada pelas variáveis 
ambientais estruturadas no espaço, as quais podem corresponder à 
variáveis que não foram diretamente exploradas. A salinidade pode ser 
uma delas, de forma que este parâmetro varia ao longo destes sistemas 
devido às influências da maré, sendo um fator determinante da 
abundância e composição de espécies da macrofauna bêntica (Pech et al. 
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2007, Pérez-Ruzafa et al. 2010). A estocasticidade ambiental 
determinada pelas oscilações nas concentrações de salinidade no interior 
das lagunas podem repercutir em mudanças na composição e no número 
de espécies dentro destas comunidades (Fonseca & Netto 2006). 
Aumentos nas concentrações de salinidade nas lagunas podem favorecer 
o recrutamento de juvenis de espécies marinhas, como os poliquetas 
(Bemvenuti & Colling 2010) ao passo que períodos de baixa salinidade 
podem provocar a mortalidade destes grupos e resultar em mudanças na 
composição da macrofauna nestes locais. Estes eventos permitem 
assumir a presença de processos neutros como os principais vetores da 
diversidade beta nesta metacomunidade.  
No caso de Crustacea, as variações na estrutura da comunidade 
devem-se quase que exclusivamente aos processos espaciais. Nestes 
sistemas, a composição e abundância da carcinofauna foram 
determinadas pela presença do tanaidaceo Kalliapseudes schubartii. As 
fêmeas desta espécie desenvolvem seus embriões e larvas em uma bolsa 
marsupial de onde emergem juvenis totalmente desenvolvidos ou em 
estágios larvais bem avançados (Pennafirme & Souza-Gomes 2009). A 
ausência de fases larvais na coluna d’água e a capacidade limitada de 
locomoção dos juvenis e dos adultos, faz co  que a sua distribuição e 
abundância seja bastante dependente do transporte passivo. Neste caso, 
manchas de macroalgas filamentosas à deriva podem ser vetores 
potenciais da distribuição destes crustáceos na região estuarina das 
lagunas (Bemvenuti & Colling, 2010). No caso dos Mollusca, a 
predominância em termos de abundância e frequência do gastropoda 
Heleobia australis pode refletir o padrão espacial encontrado. A 
reprodução em elevadas densidades desta espécie facilita uma rápida re-
colonização de áreas despovoadas, sob uma dinâmica populacional de 
fonte e dreno. Densidade elevadas desta espécie também foram 
registradas em mesohabitats mais conectados entre si (Zilli & Marchese 
2011). Esta espécie apresenta tamanho corporal diminuto e sua 
habilidade de reter ar na concha define sua alta capacidade de dispersão 
regional através das massas d’água (Echeverría et al. 2010), sugerindo 
um efeito de massa como regulador da diversidade beta nestas 
comunidades No caso aqui observado, esta elevada dispersão pode 
driblar os efeitos impostos pelas condições ambientais locais, no 
entanto, a persistência das populações  em manchas depende dos fatores 
afetados pelas taxas de colonização, como a distância entre as manchas e 
o número de manchas em uma dada região. Desta forma, lagunas mais 
próxima tendem a abrigar comunidades mais similares através das 
migrações em massa, sendo a persistência das populações nas novas 
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lagunas dependentes do balanço local entre mortalidade e recolonização, 
assim como do transporte entre áreas fontes (doadoras) e dreno 
(receptoras).  
Já para os sistemas de lagos, a menor conectividade existente 
entre eles permite visualizá-los como manchas de habitats mais isoladas 
quando comparados com as lagunas, o que sugeriria uma maior 
influência dos processos espaciais na estruturação desta 
metacomunidade.  Neste viés, organismos bênticos residentes nestes 
ambientes teriam sua distribuição limitada pela paisagem terrestre e 
pelas distâncias geográficas entre os habitats, sendo o sucesso de 
colonização de novos lagos dependente do balanço das habilidades 
competitivas e de dispersão das espécies. No entanto, os modos 
diferenciados de dispersão dos grupos taxonômicos analisados podem 
implicar em uma atuação conjunta de diferentes tipos de dinâmicas 
conduzindo a diversidade beta ao longo destes ambientes.  
Como entre os lagos os percursos aparentam ser maiores, dados 
os limites físicos impostos pela paisagem terrestre, organismos 
aquáticos com modo de dispersão passivo, como no caso dos 
Oligochaetas e Bivalves (Zilli & Marchese 2011) tendem a apresentar 
chances menores de alcançar novos lagos, elevando desta forma o efeito 
do controle espacial como estruturador da assembleia. Por outro lado, 
estes organismos podem desenvolver ovos ou cistos de resistência 
(Bohonak & Jenkins 2003) e serem conduzidos a esmo de um lago a 
outro de forma passiva, seja pela ação do vento, ou através de 
organismos terrestres ou aéreos, que ao predarem os organismos 
bênticos atuam como vetores dos mesmos (Munguia et al. 2011; Zilli & 
Marchese 2011; Horváth et al. 2012). Considerando que nesses casos a 
dispersão pode ser esporádica e dependente de fatores externos (físicos 
e/ou biológicos), essas assembleias tendem a ter suas estruturas 
determinadas por uma dinâmica de manchas.  Ao mesmo tempo, a baixa 
conectividade hidrológica dentre estes sistemas pode refletir em um 
espectro menor de condições ambientais e recursos, sendo a estrutura 
destas comunidades influenciadas pelas condições locais dos habitats, as 
quais podem selecionar determinadas espécies como no caso de 
Pristinella e Dero tiveram sua distribuição associada à sedimentos mais 
argilosos, ao passo que Megadrili ocorreu preferencialmente em 
sedimentos com predomínio de areia grossa. 
Este comportamento também seria esperado no caso da 
malacofauna dos lagos, uma vez que representantes deste grupo podem 
desenvolver fase de diapausa e estarem mais sujeitos à modos passivos 
de dispersão (Munguia et al. 2011), sugerindo assim uma maior 
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influência dos processos espaciais na estruturação destas comunidades. 
Porém, os resultados apontam que as variações encontradas na 
distribuição da fauna são melhor explicadas pelas variáveis ambientais. 
As maiores abundâncias da malacofauna dos lagos esteve representada 
pela classe Bivalvia. A forma de vida deste grupo pode justificar o 
padrão ambiental encontrado uma vez que este grupo é mais sésseis em 
termos de locomoção, apresentando uma relação mais estreita com as 
características ambientais do sedimento. O próprio desenvolvimento de 
estágios de dormência favorece a persistência de ovos no sedimento 
durante períodos prolongados de diapausa, até que o ambiente se torne 
favorável para a eclosão dos organismos (Bohonak & Jenkins 2003. 
Ambientes bentônicos com presença de carbonato, silte e material 
biogênico podem promover uma dinâmica de seleção de espécies como 
preferência a este tipo de sedimento, como foi o caso de Cyanocyclas e 
Pisidium, ressaltando assim o papel das  condições do nicho em moldar 
estas comunidades.  
Já no caso das assembleias de Chironomidae, tanto as variáveis 
ambientais quanto as espaciais influenciaram na estruturação das 
comunidades ao longo dos lagos costeiros. Insetos aquáticos como estes 
cujos adultos são alados (De Bie et al. 2012), têm um maior potencial de 
atingirem lagos novos e mais distantes, suavizando assim os efeitos 
espaciais impostos pelos limites à dispersão. Considerando que dentro 
deste grupo a emersão dos adultos ocorram em massa (Anderson et al. 
2012) e que os táxons possuam a mesma capacidade de dispersão, a 
dinâmica das comunidades estará sujeita aos eventos estocásticos. Ainda 
assim, uma vez que as espécies atingem novos lagos, as condições de 
nicho encontradas passam a ser determinantes para o estabelecimento e 
desempenho das mesmas nestes novos habitats (Higuti & Takeda 2002; 
Callisto et al. 2007; Trivinho-Strixino 2011). Fato este sustentado pela 
distribuição de algumas espécies associadas preferencialmente a um tipo 
de sedimento (p.ex., Caladomya ortoni, Goeldichironomus, 
Djalmabatista, Lopescladius e Cladotanytarsus). Estes resultados 
sugerem que o controle imposto pelas condições do nicho tem íntima 
relação com os limites de dispersão na determinação do padrão de 
substituição espacial da macrofauna bêntica. Considerando a 
necessidade de encontrarem condições favoráveis para seu 
estabelecimento e sucesso evolutivo, processos neutros podem coocorrer 
com eventos de sorteio de espécies, que selecionam as espécies mais 
adaptadas pra colonizar determinado lago, atuando conjuntamente na 
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